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Сравнение особенностей строения и эффективности функционирования копиального движителя у 
водных птиц и полуводных млекопитающих. Мордвинов Ю. Е. — На основании собранного 
морфологического и экспериментального материала по водной локомоции 16 видов птиц и 
9 видов млекопитающих разной систематической и экоморфологической принадлежности в 
сравнительном плане проанализированы найденные индексы эффективности функционирова- 


ния их копиального движителя (5,%$,.; |8 / Г; 8/3). Установлено, что индексы постепенно 


растут, начиная от видов, относящихся к аэронектоксеронной экоморфе, к видам нектоксе- 
ронной и ксеронектонной экоморф, т. е. по мере приспособления (адаптации) к водной 
среде. 
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Тһе Сотрагіѕоп оѓ Ресшіагійеѕ оѓ ће Сопѕігисіоп апі Есасу оѓ Еипсііор оѓ е Соріа! Ргориѕог оѓ 
Адиайс Вігіѕ апі Зепи-Адиайс Матта!5. Могдутоу Уи. Е. — Тһе ш@сез оѓ е сасу оѓ ће Ёопсіоп 


ОЁ соріаІ ргорш ог ($,%$,,; К / І; 8,/8) меге апајуғеа оп ће Базз о соПесіеа тогрћһо!Іоріса! апа 


ехрегітепќа! таќегіа!ѕ оѓ (ће маѓег 1осотойоп 16 ѕресіеѕ Ыігаѕ апа 9 ѕресіеѕ татта]ѕ оѓ іегепі 
зубетайсаЦу апа есотогрћоіовісаіу. Ц Ваз бееп еѕѓаЫБііѕһеа, {һа һе іпӣісеѕ іпсгеаѕеа оЁ ѕресіеѕ оѓ 
{Бе аегопесіохегоп есотогрһ іо ѕресіеѕ оѓ ће песіохегоп апа хегопесіоп есотогрһ, ог \ИВ іпсгеаѕе 
соттипісаійоп уііћ маег тейішт. 


Кеу могаз: шаех оѓ есасу, есотогрп, аегопесіохегоп, песіохегоп, хегопесіоп, сор!а1 ргорш ог. 


Введение 


Степень специализации к водному образу жизни представителей разных классов высших по- 
звоночных (рептилии, птицы, млекопитающие) далеко не одинакова, различны пути и длительность 
освоения новой среды, неодинаковы соответственно их морфологические особенности в целом и 
локомоторных органов в частности, оказывающие непосредственное влияние на гидродинамические 
качества животных и энергетику плавания. Смена жизненной среды приводит к существенным из- 
менениям в строении движителя, механизмах локомоции и скорости движения, общей конструкции 
тела и др., причем у видов разной систематической и эколого-морфологической принадлежности 
эти преобразования в процессе адаптации к конкретной среде обитания происходят на конвергент- 
ной и параллельной основах. Появление и совершенствование того или иного локомоторного аппа- 
рата в первую очередь ориентировано на экономичность процесса движения. Это, несомненно, ос- 
новное условие прогрессивной эволюции. 

Одной из важнейших особенностей в организации громадного большинства нектоксеронных и 
ксеронектонных животных является наличие локомоторного аппарата, обеспечивающего передвиже- 
ние в двух средах — на суше и в воде. Птицы кроме плавания и передвижения по твердому субстра- 
ту могут еще летать, причем летные качества у разных видов проявляются далеко не в одинаковой 
мере и зависят от степени адаптации к водной среде. Есть виды, полностью утратившие способность 
к полету (.5рйлепіѕсіјогтеѕ, вымерший Неѕреғотіѕ, Маппорегит пати, Аса ітреппиіѕ, Тасћуеғеѕ Бгасйур- 
тегиз и др.) и большую часть времени проводящие в воде. 

Строение и функционирование движителей водной среды у разных птиц и млекопитающих до 
сих пор еще недостаточно изучено ( Ргапк, Мей, 1929; Ножеії, 1930; Хлебович, 1934; З ре, 1932, 
1935; Дементьев, 1940; Гладков, 1949; УезеоузКу, 1952, 1955; Барабаш-Никифоров и др., 1961; Гро- 
мов, 1963; У!Иззоп, 1966; Курочкин, 1967, 1971; А. С. Соколов, И. И. Соколов, 1970; Дежкин, Мара- 
ков, 1973; Алеев, 1976, 1986; Мордвинов, 1968, 1984 и др.), тем более очень мало работ посвящено 
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сравнительной оценке эффективности их действия у видов как внутри этих классов, так, особенно, 
между отдельными представителями данных систематических групп животных. 

Цель настоящей работы заключалась в том, чтобы на основании собранного морфологического 
и экспериментального материала по водным птицам и полуводным млекопитающим, относящимся к 
разным экоморфам (аэронектоксерон, нектоксерон и ксеронектон) в сравнительном плане проана- 
лизировать механизмы функционирования копиального движителя и его эффективность у животных 
с разной степенью адаптации к жизни в водной среде. 


Материал и методы 


Материал по птицам и млекопитающим собран автором в различных экспедициях. Исследова- 
лись следующие виды птиц: обыкновенная чайка (Гағиѕ иьипаи5 1.), черноголовая чайка (Гагиз 
теапосерйаиу Тетт.), обыкновенный буревестник (Ри їииѕ рийїпиѕ Вгипп.), кряква (Апаѕ рІаѓуғћуп- 
сһоѕ 1..), ипатка (Еищегсийа сотисшаа М3Маџт.), топорок (Гип4а ситйаа Ра|.), толстоклювая кайра 
(Ома Іотуіа 1.), обыкновенная гага (ботаиена тоШзята 1.), хохлатая чернеть (Ауѓліа /и[ісша 1..), 
красноголовый нырок (Ауѓћіа јггіпа Г.), чернозобая гагара (Сама агсйса 1.), лысуха (Рийса ата 1.), 
серощекая поганка ( Роаісерѕ сгіѕеівепа Вода. ), чомга ( Ройісерѕ сгіѕіаіиѕ 1. ), краснолицый баклан (Рйа- 
Іасғосоғах игИе Ст.), берингийский баклан ( Рла/асгосогах реІағісиѕ РаП.); млекопитающие — европей- 
ская норка ( Мизѓе/а Іиіғеоіа 1.), ондатра ( Опаӣаѓга гіБеіћіса 1.), нутрия ( Муосаѕіоғ соуриѕ Мо]. ), евро- 
пейский бобр ( Саѕѓоғ ЛЬег 1..), выхухоль (Дезтапа тозсйаа 1.), калан (Еплуаға шит Г.), северный 
морской котик ( Са/огћіпиѕ иғѕіпиѕ 1..), каспийский тюлень (Риза саѕріса Оте|.), гренландский тю- 
лень ( РагорйИиз втоешап са Егх|.). 

Для сравнительного анализа механизмов локомоции животных как на поверхности, таки в 
толще воды, их движения снимали киноаппаратом КСР-1М на 35-миллиметровую кинопленку. Для 
расчета эффективности работы копиального движителя определяли значения следующих морфоло- 
гических показателей: Г, — длина животного по горизонтали от конца клюва (носа) до конца наи- 
большего пальца вытянутой назад задней конечности; $, — площадь стопы в максимально расправ- 
ленном положении (стопу накладывали на миллиметровую бумагу и обводили контуры); $, — пло- 
щадь наибольшего поперечного сечения тела животного (измеряли наибольшую высоту и ширину 
тела и, поскольку поперечное сечение близко к кругу, находили диаметр как полусумму высоты и 
ширины; по диаметру вычисляли площадь); $ — площадь поверхности тела, соприкасающейся с 
водой, с учетом площади лап в собранном виде (определяли на мертвых животных, суммируя пло- 
щади элементарных геометрических фигур, на которые условно разбивалась поверхность тела, со- 
прикасающаяся с водой). На основании этих измерений найдены показатели эффективности работы 
копиального движителя у животных и дана их сравнительная оценка. Так, индекс гребной площади 
тазовых конечностей $,%$„ рассчитывали по методу Н. К. Верещагина (1939) и Н. С. Гудковой- 
Аксеневой (1951). Поскольку длина и соответственно площадь поверхности тела, соприкасающейся 


с водой, у животных неодинаковы, нами найдены 2 других индекса. [т [Е — относительная вели- 
чина площади рабочей поверхности движителя и 8,/8. По этим трем показателям, учитывающим 


площадь поперечного сечения тела, его длину и общую площадь всей смоченной поверхности тела, 
а также площадь лап, можно судить об относительной эффективности копиального движителя. 


Результаты и обсуждение 


Движители водной среды у млекопитающих делятся на 2 группы: ундуля- 
ционного (кимального) типа, когда локомоторная сила создается за счет волно- 
образных изгибаний тела в латеральном (Рһосійае, отчасти Ойобепійае) или 
дорсовентральном (все Сеїѓасеа, Ѕігепіа, отчасти Епһуага, Сазюг, Оеѕтапа и др.) 
направлениях, и весельного (копиального) типа. Последний широко распро- 
странен у видов, в меньшей степени адаптированных к жизни в водной среде. 
Все птицы, включая и вымершие виды, обладают только копиальным типом 
движителя, однако у птиц, плавающих по поверхности воды и не ныряющих, 
он значительно менее совершенен, чем у ныряющих. В зависимости от исполь- 
зования крыльев или ног в качестве основного локомоторного органа в воде 
изменения в строении и функционировании конечностей у разных видов про- 
исходят по-разному. Подавляющее большинство птиц передвигается по поверх- 
ности и в толще воды с помощью тазовых конечностей, но механизм их дейст- 
вия у разных видов не одинаков, и это отразилось на морфологии ног в целом и 
на отдельных элементах в частности. У хороших ныряльщиков ноги отнесены 
далеко назад, чем обеспечивается хорошая манипуляция ими, в том числе более 
свободный вынос лап при гребке выше центра тяжести, создавая благоприятные 
условия для продуцирования значительной пропульсивной силы и заглубляю- 
щего момента с меньшими энерготратами. Эти птицы уже не могут свободно 
перемещаться по твердому субстрату без опоры на цевку, ходят с трудом, мед- 
ленно и на небольшие расстояния (гагары, поганки, вымершие гесперорнисы). 
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Необходимо отметить, что копиальный тип движителя имеет меньший КПД по 
сравнению с кимальным, поскольку энергия работы мышц расходуется не толь- 
ко на активный гребок, но и на перенос конечности в исходное (стартовое) по- 
ложение для последующего совершения гребка, при котором создается допол- 
нительное сопротивление, снижающее скорость плавания. При кимальном дви- 
жителе каждое колебание тела или отдельных его частей в той или иной плос- 
кости ведет к созданию продвигающей силы; стадия холостого хода отсутствует. 

По способу использования тазовых конечностей в качестве основного ло- 
комоторного органа водной среды птицы и млекопитающие делятся на 2 груп- 
пы: к первой относятся представители, у которых лапы производят гребки не- 
посредственно под корпусом в вертикальной плоскости (чайки, бакланы, змее- 
шейки, норка, нутрия и др.); ко второй — животные, лапы у которых движутся 
в стороне от тела, т. е. гребки совершаются в горизонтальной плоскости (по- 
ганки, гагары, ныряющие утки, вымершие гесперорнисы, ондатра, бобр, калан 
и др.), что достигается за счет способности к ротации в голеностопном суставе, 
благодаря чему ноги при перемещении в исходное стартовое положение разво- 
рачиваются и движутся сбоку от тела при повернутой ребром вперед плюсне, 
значительно уменьшая площадь переноса и соответственно снижая встречаемое 
сопротивление. Механизм плавания у представителей первой группы энергети- 
чески менее выгоден, чем у второй, поскольку при такой работе ног создается 
побочный продольный вертикальный вращающий момент, стремящийся раз- 
вернуть животное головой вниз, для ликвидации которого затрачивается допол- 
нительная энергия. Уравновешивается этот момент с помощью хвоста или хо- 
рошо подвижной шеи, использующихся в качестве вертикального руля, что, в 
свою очередь, ведет к снижению скорости плавания. Млекопитающие и птицы 
для этой цели используют также передние конечности в качестве балансиров. 
Некоторые виды, такие, как бобр, выдра, калан, при сравнительно высоких 
скоростях плавания используют более совершенный способ локомоции — унду- 
ляционный. В этом случае ноги вытягиваются вдоль продольной оси тела, лапы 
ставятся горизонтально и вместе с хвостом и телом совершают колебательные 
движения в вертикальной плоскости. Более совершенный (кимальный) тип 
движителя в процессе эволюции приобрели типичные представители ксеронек- 
тона — настоящие тюлени (сем. Рћосійае, отр. Ріппірейіа) и эунектона (отр. Се- 
{асеа) (Алеев, 1976; Мордвинов, 1984). Все Рһосійае перемещаются в воде с по- 
мощью поочередных движений задними ластами и ундуляцией тела в латераль- 
ном направлении, в то время как все Сеїіасеа совершают колебания тела и хво- 
стового плавника в дорсовентральной плоскости. Такой механизм локомоции 
значительно эффективнее по сравнению с копиальным. 

В таблице | приведены индексы эффективности работы копиального дви- 
жителя птиц и млекопитающих с разной степенью адаптации к обитанию в вод- 
ной среде. Следует отметить, что по мере увеличения степени адаптации индек- 
сы растут, т. е. происходит относительное увеличение площади гребной поверх- 
ности лап за счет плавательных перепонок между фалангами пальцев, причем 
как у птиц, так и у млекопитающих. У одних видов (крачки, чайки, утки, гага- 
ры и др.) только 3 пальца соединены перепонкой, причем у крачек она глубоко 
вырезана, у других (бакланы, змеешейки и др.) — 4. У поганок каждая фаланга 
снабжена плавательной лопастью и пальцы между собой не соединены, а у лы- 
сух лопасти имеют вид округлых фестонов на пальцах. Из млекопитающих у 
норки плавательные перепонки выражены слабо и увеличение гребной поверх- 
ности достигается за счет окаймления лап жесткой бахромой из волос. 

Наименьшие значения индексов у птиц, плавающих по поверхности воды и 
не ныряющих (Гағиѕ, Рийтиз, Апаѕ), затем идет группа редко ныряющих на не- 
большие глубины и мало времени проводящих под водой. Замыкают таблицу 
виды с наивысшими значениями индексов (поганки, бакланы), глубоко ны- 
ряющие, проводящие много времени под водой и плавающие с высокими ско- 
ростями. В такой же последовательности располагаются и млекопитающие. Лас- 
тоногие — типичные ксеронектеры — по всем трем индексам значительно пре- 
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Таблица 1. Индексы эффективности работы копиального движителя водных птиц и полуводных мле- 
копитающих 


Та е 1. Тһе шдсе$ оѓ ећсасу оѓ һе йтсбоп оѓ сора! ргориѕог оѓ адиайс Ытг4$ апд ѕеті-адиабс татта[ѕ 


вы 5л 


Птицы 
Таги; теіапосерћаіиѕ 38,0 15,0 0,08 0,015 
Гағиѕ ғійірипӣиѕ 37,0 18,0 0,09 0,019 
Рифпи5 рийпиѕ 55,5 18,0 0,09 0,018 
Апаѕ рІаіуғћупсћоѕ 47,0 22,0 0,09 0,020 
Еимегсша соғісиІаїа 33,0 25,4 0,10 0,023 
Типаа сітћаіа 39,0 25,3 0,10 0,023 
Опа Іотуіа 48,0 25,6 0,10 0,023 
Ѕотаїеғіа тоШ5ята 63,0 31,0 0,11 0,031 
Ауіа ища 42,0 32,0 0,11 0,033 
Ауііа јеғіпа 47,0 35,0 0,11 0,034 
Сама ағсііса 65,5 36,0 0,11 0,038 
Рийса ата 51,0 40,0 0,11 0,040 
Ройісерѕ епзевепа 40,0 41,0 0,11 0,040 
Ройісерѕ спяаи5 48,0 42,0 0,11 0,041 
Риаастосогах игИе 68,0 42,0 0,11 0,043 
Рћаіасғосоғах реіағісиѕ 62,0 44,0 0,11 0,044 
Млекопитающие 
Мияеа Іиїіғеоіа 52,0 17,0 0,058 0,007 
Опааїа гіреїса 51,0 18,1 0,063 0,010 
Муосазѕіоғ соуриѕ 84,0 18,8 0,075 0,013 
Саѕіоғ Бег 105,0 20,0 0,080 0,016 
Дезтапа тоѕсһаіа 35,0 21,3 0,083 0,018 
Епћуаға Іиїғіѕ 134,0 39,0 0,110 0,023 
СаПоғһіпиѕ иғѕіпиѕ 143,0 37,1 0,152 0,038 
Риѕа саѕріса 133,0 44,0 0,131 0,044 
Рағорћійиѕ вгоепіапӣіса 166,0 45,0 0,133 0,045 


восходят все нектоксеронные виды, причем по индексу $,%58, и по $,/8 кас- 
пийский и гренландский тюлени стоят выше северного морского котика, не- 
сколько уступая последнему по „|5, ЕА Главным критерием функциональной 


оценки копиального движителя обычно считают силу сопротивления движителя 
и объем обрабатываемой воды. Оба показателя и КПД взаимосвязаны через на- 
грузку. Чем больше скорость плавания животного и площадь его движителя, 
тем (при прочих равных условиях) меньше значения показателя нагрузки, а, 
следовательно, больше КПД. Однако это имеет место до определенных преде- 
лов, так как чрезмерное увеличение площади движителя из-за повышения по- 
терь на трение приводит к снижению КПД. Эта энергетическая целесообраз- 
ность лежит в основе формирования предельных значений площадей гребных 
поверхностей ног. Поэтому, как видно из таблицы І, и у ластоногих и у высоко 
адаптированных к плаванию видов птиц (поганки, бакланы) гребная поверх- 
ность ног не превышает половины площади миделя тела (0,42—0,45) и состав- 
ляет 0,041—0,045 площади поверхности тела, соприкасающейся с водой. 


Выводы 


Таким образом, исследования передвижения птиц и млекопитающих с раз- 
ной степенью адаптации к водной среде показали, что у филогенетически и 
систематически разных видов животных в процессе эволюции на конвергентной 
основе выработались и постепенно совершенствовались сходные изменения в 
особенностях строения и функционирования копиального движителя, адекват- 
ные или неадекватные по эффективности. В зависимости от степени адаптации 
к водной среде, т. е. от принадлежности животных к аэронектоксеронной, нек- 
токсеронной или ксеронектонной экоморфе, эффективность работы копиально- 
го движителя постепенно растет, что отражается на скорости плавания, величи- 
не встречаемого гидродинамического сопротивления и, в конечном итоге, на 
энерготратах организма. 
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